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INTRODUCTION 


La rhizosphère est définie comme un ensemble de microsites d'interactions 
fréquemment mutualistes entre les racines vivantes et des microorganismes 
(microflore et microfaune) ; ils se situent dans la racine (endorhizosphère) à 
l'interface racine-sol (rhizoplan) et dans le volume de sol proche de la racine 
(exorhizosphère). L'association racines-microorganismes est un phénomène 
qui a accompagné l'évolution des espèces probablement depuis fort longtemps 
puisque des structures similaires aux associations mycorrhiziennes ont été 
mises en évidence sur des racines de ptéridophytes, les premières plantes 
terrestres du Dévonien. 


Dans ce volume consacré aux interactions entre organismes du sol, l'objet 
de cet article d'introduction au chapitre concernant la rhizosphère est de pré- 
senter quelques développements récents susceptibles d'orienter nos réflexions 
en matière d'interactions. Une part essentielle des travaux s'oriente vers des 
interactions directes entre organismes qui s'expriment en termes de transferts 
de substrats et de circulation d'éléments. D'autres mécanismes dont il sera 
moins question dans cet article doivent cependant être mentionnés. Parmi 
ceux-ci il convient de citer : 1. les modifications de l'atmosphère du sol avec 
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des concentrations de CO, pouvant atteindre 5 à 10 %, 2. la modification de la 
structure du sol périracinaire par la formation de complexes argilo-polysac- 
charidiques, l’action mécanique liée à la croissance de la racine avec un éven- 
tuel agencement des minéraux argileux, 3. les modifications dans les équilibres 
hydriques et ioniques liées aux transferts de masse ou la diffusion des élé- 
ments et les modifications du pH. 


A) La racine source d'énergie pour la rhizosphère : exsudation, exfoliation, 
litière racinaire. 


La racine durant sa croissance libère dans le sol des composés organiques 
relativement diversifiés par leur nature, leurs propriétés physico-chimiques, 
la fréquence et l'intérêt de leur apparition. La variété de ces composés est 
expliquée par la diversité de leurs origines et des sites de la racine où ils sont 
produits. La topographie des racines avec leurs sites d'exsudation ou d’exfolia- 
tion a été décrite par BALANDREAU et KNOWLES (1978), ROVIRA et al. (1979), 
ANDERSON et al. (1981) et COLEMAN et ai. (1983). D'une manière très schéma- 
tique, différentes zones de production de matériel peuvent être distinguées : 


— La coiffe racinaire est le siège d'une production de mucilages, composés 
de sécrétions essentiellement polysaccharidiques et d'élimination dans le 
milieu de jeunes cellules à durée de vie très brève. Ce matériel est initia- 
lement peu colonisé par les microorganismes. 


— La zone d’élongation racinaire située plus en retrait sécrète également du 
mucilage, elle est fortement colonisée par des bactéries qui transforment 
ce produit de sécrétion. 


— Le passage vers la zone des poils absorbants est accompagné par la pré- 
dominance d'une production de composés à faible poids moléculaire tels 
que des sucres ou des acides aminés. 


— Au-delà de la zone des poils absorbants, I’épaississement de la racine, le 
renouvellement du cortex, sa perforation par l'arrivée de racines secon- 
daires, l'installation de mycorrhizes sont accompagnés d'une élimination 
dans la rhizosphère de cellules corticales mortes, ou sénescentes, de 
paquets de cellules, de leurs débris ou leurs lysats. 


— Enfin, il convient d'y ajouter le renouvellement des racines fines avec 
production de litière racinaire. 


Le matériel organique exsudé et exfolié est essentiellement constitué de 
sucres simples, de polysaccharides, d'acides aminés, de protéines à faible poids 
moléculaire, d'acides organiques, d’enzymes, d'hormones et d'autres composés 
capables de stimuler, d'attirer ou d’inhiber la microflore et la microfaune. Le 


C/N global de`ce matériel est estimé à 30 (LYNCH, 1982), ce qui traduit une 
prédominance de polysaccharides (80 % environ). 


Plusieurs équipes ont tenté de quantifier l'exsudation. Ces travaux ont 
été revus par WOLDENDORP (1981). Il s'avère que la racine libère dans le sol 
durant sa croissance sous forme de CO,, COZ de composés organiques volatils, 
de composés hydrosolubles colloïdaux ou solides, de l'ordre de 10 à 20 % de 
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l'ensemble du matériel qui est :jaboré au niveau de la photosynthése ou de 
l'ordre de 20 à 40% de l'ensemble du carbone qui est transloqué vers les 
racines. La proportion entre les composés hydrosolubles, insolubles et volatils 
est estimée à 1:5:10 (le CO, représente 70 à 80 % des composés volatils). 
NEWMAN (1985) considère que par gramme de racine produite, 10 à 100 mg 
sont éliminés sous forme soluble et 100 à 250 mg sous forme insoluble. Les 
composés insolubles sont constitués essentiellement par le mucigel (de l'ordre 
de 60 mg) et par les produits d'exfoliation. Le CO, qui se dégage dans la rhi- 
zosphère provient à parts égales de la respiration racinaire et de l'activité des 
microorganismes (WaREMBOURG, 1982). 


Les plantes éliminent donc au niveau des racines actives des quantités non 
négligeables de matériel. Le débat est ouvert sur la signification de ce phéno- 
mène en terme de stratégie dans les flux d'énergie pour les plantes des 
milieux complexes et en terme de perte de production pour les plantes cul- 
tivées. Il est dans les deux cas essentiel de connaître dans quelle mesure ces 
phénomènes sont contrôlés par la plante et de quelle manière ils sont modifiés 
par l'environnement du sol. 


La sécrétion constitue un des mécanismes actifs de l’exsudation en par- 
ticulier la production de mucigel par les cellules de la coiffe (ROUGIER, 1976). 
Un autre type d’exsudation semble être simplement lié à la perméabilité des 
jeunes cellules racinaires. SMUCKER et SAFIR (1986) considèrent l’exsudation 
comme un phénomène passif qui résulterait d'un « overflow metabolism », 
c'est-à-dire de l'élimination de matériel soluble ou colloidal au niveau de cel- 
lules jeunes de la pointe de la racine particulièrement perméables. Elle tra- 
duirait une imperfection temporaire dans la coordination entre, d’une part, 
l'assimilation, c'est-à-dire l'échange de CO, par unité de surface foliaire, et, 
d'autre part, l’utilisation des assimilats au niveau des différents puits. L’allo- 
cation des assimilats dans ce cas apparaît comme une fonction d'interaction 
compétitive entre l'assimilation et des puits multiples et distincts. Les condi- 
tions de l’environnement (atmosphère et sol) modifient les uns et les autres, 
mais pas forcément dans le même sens. Les sites d'élimination de I’ « over- 
flow » sont multiples : la surface des feuilles à faible cuticule mais aussi les 
cellules jeunes perméables des méristèmes racinaires. 


WoLDENDORP (1981) explique de la même manière les dégagements momen- 
tanément élevés de CO, par les racines. Hs résulteraient d'une « wastfull- 
oxydation » de sucres en excès lorsque l'assimilation excède l'utilisation pour 
l'édification du matériel de structure, de réserve ou de maintenance. La plu- 
part des plantes, ainsi que des bactéries, sont susceptibles de développer de 
tels types d’oxydations à faible rendement : soit par un transfert d'électrons 
où un seul ATP est formé au lieu de deux ou bien par l'hydrolyse de l'ATP 
produit par les mécanismes normaux de phosphorylation. 


L'exsudation est donc fonction de l'assimilation, de la translocation et de 
l'utilisation des photosynthétats. Elle est contrôlée par l'intensité lumineuse, 
les concentrations de CO, de l'atmosphère (ALLARD, 1980) et les variations 
nycthémérales qui contrôlent la translocation (BALANDREAU et FARES-HaMas, 
1975 ; WAREMBOURG et BILLES, 1979). Mais l’exsudation est aussi fonction de 
facteurs qui contrôlent la perméabilité des cellules, tels que les équilibres 
ioniques (TROLLDENIER et RHEINHABER, 1979) ou la vulnérabilité des membranes 
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cellulaires (BARBER et GUNN, 1974) ou tout simplement les gradients de 
concentration d’exsudats entre la cellule et le milieu extérieur (PRIKRYL et 
VANCURA, 1980). 


REID et MEXAL (1977) et Wurpps et LyNcH (1983), en examinant la réponse 
de l’exsudat à des stress hvdriques de la plante, ont constaté une augmentation 
des composés hydrosolubles autour de la racine; elle est également accom- 
pagnée d’une plus forte concentration de C dans la racine. Les auteurs |’expli- 
quent soit par une réduction plus rapide de la croissance que de la photo- 
synthése ou par un phénoméne d’osmose en réponse au stress hydrique ou 
encore par une réduction de l'activité microbienne rhizosphérique utilisatrice 
des exsudats. 


L'exfoliation constitue un autre phénomène important de production de 
matériel dans la rhizosphère ; elle est due à un renouvellement rapide des 
cellules épidermiques. I] convient d'attribuer aussi un rôle essentiel au renou- 
vellement très rapide des racines actives du sol. Son intérêt apparaît à deux 
niveaux. D’une part, elle représente une quantité importante de matériel assez 
facilement décomposable qui est fourni aux microorganismes (HENRY et 
DEACON, 1981; NEWMAN, 1985). A partir de l'examen de diverses formations, 
arborescentes, arbustives ou herbacées, FOGEL (1985) a estimé que le renou- 
vellement des racines et des mycorrhizes associées représentait entre 40 et 
85 % de la production primaire nette. D'autre part, le renouvellement rapide 
des racines signifie aussi que les fines racines se développent et vivent dans 
ou à proximité de sites biologiquement actifs, riches en matériel végétal en 
voie de décomposition et probablement le siège de réorganisation de N. 


Ceci doit être pris en considération en terme d'interaction entre la rhi- 
zosphère et les décomposeurs sous forme de compétition pour les éléments 
tels que NH, mais probablement aussi sous forme de relations mutualistes. 
Les données micromorphologiques permettant de décrire la position des jeu- 
nes racines par rapport à la litière dans une échelle spatio-temporelle sont 
rares. 


CoLeMAN et al. (1977) a calculé que dans des formations herbacées, 50 % 
des fines racines ne survivaient pas au-delà de un mois; 10% subsistaient 
plus de 4 mois. En milieu herbacé également, WAREMBOURG (1977) a observé 
des taux de renouvellement racinaires de l'ordre de 50 % par an. Pour les 
plantes annuelles, la translocation des assimilats vers les racines est considé- 
rablement réduite dès la formation des organes reproducteurs (SAUERBECK et 
Jonnen, 1976). Enfin, KUMMEROW et al. (1978) a mis en évidence des variations 
saisonniéres dans la mort et la repousse des racines fines en fonction des 
rythmes dans des formations ligneuses du chaparral méditerranéen de la Cali- 
fornie du sud. 


En conclusion, l'essentiel des connaissances concernant la qualité et la 
quantité de matériel fourni au sol par les racines actives, ainsi que les 
mécanismes d’exsudation a été obtenu principalement à partir de plantes cul- 
tivées. I] n'est pas démontré que les données obtenues à partir de ce matériel 
sont extrapolables aux espèces développées dans les milieux peu fertiles et 
les communautés complexes. Les espèces des milieux fertiles, à forte produc- 
tivité et dont le systeme racinaire actif a un renouvellement rapide, ont des 
stratégies différentes des plantes à croissance lente et exploitant des sols 
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peu fertiles. Il serait d’un intérêt certain d'intégrer l'exsudation et son rôle 
dans les Stratégies de la nutrition minérale. Ce point sera abordé ultérieure- 
ment. 

Les possibilités de limitation des pertes d'énergie au niveau des racines 
ont été résumées par SMUCKER et SAFIR (1986), elles passent par : 1. l'amé- 
lioration de la coordination entre l'assimilation, la translocation, la croissance 
et la maintenance ; 2. le controle de la perméabilité des racines actives aux 
macromolécules organiques ou au molécules plus simples du type sucres 
simples ou acides aminés ; 3. la réduction du nombre de méristèmes actifs, 
perméables et à forte activité respiratoire ; 4. la diminution du taux de renou- 
vellement des racines actives avec une augmentation de leur résistance aux 
conditions de l'environnement : 5. la réduction de la respiration à faible ren- 
dement (« wastfull oxydation ») CN-résistance ; 6. la réabsorption et la réutili- 
sation du CO, ou des bicarbonates par les racines. Mais un autre type de stra- 
tégie consiste aussi à tirer partie des relations mutualistes entre racines et 
microorganismes. Ceci fait l'objet du paragraphe suivant. 


B) Les microorganismes de la rhizosphère. 


La libération de substrats par la racine est à l'origine d'une différencia- 
tion quantitative et qualitative de la population microbienne du sol. 


L'examen microscopique ou les techniques de comptage ont montré que 
de l'ordre de 10% de la surface des racines actives était occupée par des 
colonies bactériennes et de l'ordre de 4 % par les champignons. Par compa- 
raison, dans le sol, les surfaces occupées par les microorganismes sont esti- 
més à moins de 1 %. Les bactéries se situent préférentiellement à la jonction 
des cellules épidermiques ; ceci pourrait indiquer que ces sites constituent 
des passages privilégiés des exsudats (LYNCH, 1982). 


Il est communément admis que l'ensemble des groupes microbiens : bac- 
téries, actinomycètes et champignons sont stimulés dans la rhizosphère, avec 
cependant une prééminence des bactéries (VANCURA et Kunc, 1977; VAN 
VUURDE et SCHIPPERS, 1980). Inventoriées par comptage, les colonies bacté- 
riennes diminuent d'une manière abrupte au-delà des quelques millimètres du 
rhizoplan (Papavizas et Davey, 1961). Cette image de la composition des popu- 
lations microbiennes vient quelque peu d'être modifiée par NEWMAN et al. 
(1981) et Newman (1985) qui montrent, si l’on examine les surfaces de contact 
entre les microorganismes et les racines, que le rapport entre surfaces occu- 
pées par les champignons/surfaces occupées par les bactéries variait pour 
l'espèce Plantago lanceolata de 0,3 à 14 suivant les conditions du milieu. La 
prédominance des champignons semble être liée à une déficience de P ou/et 
de N. 


Si l'on examine la spécificité fonctionnelle des organismes de la rhizos- 
phère, il ressort assez clairement que peu de bactéries sont aptes à biodégra- 
der des composés tels que la pectine, la cellulose ou l'amidon (Rouart et al., 
1960 ; Neat et al., 1973). Elles sont caractérisées par une croissance rapide et 
utilisent préférentiellement des molécules à faible poids moléculaire telles que 
celles des exsudats hydrosolubles. Par contre, parmi les champignons isolés 
de la rhizosphère un grand nombre sont susceptibles de dégrader les pectines, 
la cellulose et les constituants des membranes cellulaires exfoliées ou de la 
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litière racinaire. Bien qu'elle ne soit pas démontrée avec évidence, il n’est 
pas exclu qu'il existe une interaction dans la rhizosphère entre champignons 
et bactéries par l'intermédiaire d’ectoenzymes, l'un et l’autre de ces groupes 
exploitant des substrats différents (BENNETT et LyxcH, 1981 b). 


L'examen des organismes de la rhizosphère a également été abordé en 
terme de biomasse par la méthode de fumigation-incubation. Deux procé- 
dures ont été utilisées : la comparaison au laboratoire de sols plantés et de 
sols restés sans plantes maintenus dans les mêmes conditions de tempéra- 
ture et d'humidité ou bien, la mesure de la biomasse marquée au "C dans 
des systèmes où les plantes sont soumises à une assimilation de “C. Le recours 
à la technique de fumigation, est essentiellement dicté par le souci d'estimer 
les microorganismes en terme de compartiment qui utilise l'énergie issue de 
la racine, minéralise et prélève des nutrients dans les microsites de sol pro- 
ches de la rhizosphère. De ce fait, ce compartiment est susceptible d'entrer 
en concurrence avec les racines pour l'utilisation des éléments minéraux tels 
que N, P ou S; mais on lui attribue aussi un rôle dans des mécanismes qui 
seront exposés ultérieurement, dans la mobilisation de ces nutrients et leur 
transfert du sol environnant vers la racine. La présence de plantes entraine 
généralement une augmentation de la biomasse microbienne par rapport au 
sol extra-rhizosphérique ou bien à des sols maintenus sans plantes. 


SALLIH et al. (1987) et BOTTNER et al. (1988) ont constaté que dans des sols 
biologiquement activés par un apport de matériel végétal, la présence de 
plantes n’augmentait pas la biomasse microbienne globale du sol comparati- 
vement à des sols non plantés. Suivant le mode de calcul de la biomasse 
utilisé, la biomasse globale du sol avec plantes est même inférieure à celle du 
sol sans plantes. Ceci a été expliqué par une compétition pour N et P entre 
plantes et microorganismes, l’incorporation de matériel végétal à C/N élevé 
ayant provoqué une forte immobilisation. Par contre, dans les mêmes sols 
devenus progressivement biologiquement inactifs avec le temps par épuise- 
ment du substrat, la présence de plantes augmente la biomasse microbienne 
de l'ordre de 3 à 4 fois, en comparaison avec le sol resté nu. Avec une cul- 
ture de blé, HELAL et SAUERBECK (1984) observent des augmentations de bio- 
masse de l'ordre de 2. MERCKX et al. (1986), par contre, concluent que la bio- 
masse stimulée par les racines ne représente que de l'ordre de 6 % de la bio- 
masse totale du sol. A cela il convient d'ajouter les données de BILLES et al. 
(1986) qui montrent que sous une culture de blé la biomasse microbienne 
d'un sol augmente de l'ordre de 75 % jusqu'au stade de l'épiaison puis au- 
delà elle diminue. En définitive, actuellement, il ressort de ces recherches que 
l'augmentation de la biomasse microbienne sous l'action des racines est essen- 
tiellement fonction de l'activité biologique du sol colonisé par les racines. 
Ceci rejoint les conclusions de Worpenporr (1981). En examinant un certain 
nombre de travaux consacrés à l'inventaire des microorganismes par les 
méthodes de comptage classiques dans et à l'extérieur de la rhizosphère, cet 
auteur conclut que la microflore rhizosphérique est davantage dépendante de 
l'espèce végétale que du type de sol : le rapport nombre de colonies bacté- 
riennes dans la rhizosphère/nombre de colonies extra-rhizosphériques est 
nettement plus élevé dans les milieux naturels peu fertiles avec des plantes 
sauvages que dans les milieux fertiles avec des plantes cultivées. La densité 
bactérienne dans la rhizosphère semble relativement indépendante de la 
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densité du sol non rhizosphérique. Mais il n'est pas démontré qu'elle est 
indépendante du niveau de fertilité du sol. 


La délimitation de la rhizosphère dans l'espace a également été examinée 
en terme de biomasse. HELAL et SAUERBECK (1984) ont montré qu'elle dépassait 
largement les quelques millimètres au-delà du rhizoplan ; cette extension de 
la rhizosphère a été rattachée à des activités phosphatasiques et pourraient 
être expliquées par la présence de mycorrhizes. 


Il convient cependant d'être prudent dans l'interprétation des valeurs de 
biomasse obtenues par la technique de fumigation dans les sols au contact 
des racines. Si la fumigation est effectuée en présence d'un enracinement 
dense, le matériel végétal interfère sur la mesure en sous-estimant la bio- 
masse microbienne (MARTENS, 1985). Par contre, avec un enracinement à den- 
sité correspondant à une terre de culture, LYNCH et PANTING (1980) ne remar- 
quent pas d’interférence. Si la fumigation est effectuée sur un sol dont on a 
préalablement éliminé les racines, la biomasse risque d’être sous-estimée éga- 
lement puisqu'une partie des bactéries est restée séquestrée sur la paroi des 
racines (MARTIN et Foster, 1985). 


En conclusion, il convient de mettre en relief l'extrême hétérogénéité des 
populations microbiennes dans la rhizosphère. Celle-ci est due à une variation 
temporelle. La racine dans sa croissance rencontre une diversité de micro- 
organismes qui colonisent sa coiffe puis s'étendent en retrait de la coiffe vers 
la zone d’élongation, les poils absorbants et au-delà. Le succès de la coloni- 
sation est fonction des mécanismes d'adhésion de la bactérie sur la paroi 
racinaire, de l’affinité du substrat, et probablement, comme le montrera la 
suite de ce texte, de substances de régulation ou des substances de reconnais- 
sance d'origine végétale ou microbienne. On admet une prédominance des 
bactéries à la pointe des racines puis une plus forte densité d’hyphes mycé- 
liennes plus en retrait là où les composés exfoliés prédominent. Ceci dénote 
probablement des affinités de substrat. En terme d'interaction, les mycéliums 
de champignon jouent probablement un rôle dans la liaison de la rhizos- 
phère avec son environnement immédiat, lieu de décomposition de la litière 
racinaire. 


A l’hétérogénéité due à la variation du substrat dans le temps et dans 
l’espace, il faut ajouter l’hétérogénéité dans l’environnement racinaire. Elle 
apparait dans de nombreux schémas qui représentent les microsites raci- 
naires (COLEMAN, 1985). Elle a essentiellement été mise en évidence par la 
coexistence dans la rhizosphère d'organismes et de mécanismes qui témoignent 
d’environnements contradictoires. Par exemple, WOLDENDORP (1981) signale 
l'existence de nitrification dans la rhizosphére où pourtant NH,* est rapide- 
ment soustrait du milieu et où la teneur en O, est susceptible d'être plus 
réduite. De même ScoTt-SMITH et TIEDJE (1979) ont mis en évidence l'existence 
de germes dénitrifiants. Il convient donc de considérer la rhizosphère comme 
un milieu dynamique très hétérogène où la diversité spatiale et temporelle 
des microsites et des substrats et les liaisons avec le monde extra-rhizosphé- 
rique entraînent des déséquilibres permanents dans les populations micro- 
biennes. 
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C) Transferts d'énergie. 


L'utilisation d'un substrat par les microorganismes est généralement 
décrit en termes de croissance et de maintenance : 


ds/dt = y! u x+ mx (1) 


ds/dt = quantité de substrat utilisé en un temps dt; x = biomasse micro- 
bienne présente; = le coefficient de croissance spécifique; m = le coeffi- 
cient de maintenance ; y = le coefficient de rendement. 


Sur ces bases, NEWMAN et WATSON (1977) ont proposé un modéle mathé- 
matique de croissance rhizosphérique. Dans une extréme simplification, la 
portion de racine est considérée comme un cylindre régulier, et la production 
de substrat est considérée constante dans le temps. La population micro- 
bienne s'établit autour de la racine en un manchon où la densité microbienne 
diminue en fonction de l'éloignement de la racine. Le gradient de densité des 
organismes est fonction de la production de substrat, de sa vitesse de diffu- 
sion et de sa vitesse d'utilisation. Le modèle a été testé à partir des données 
individuelles disponibles. Mais sa validation est restée fragmentaire. I] met en 
évidence un développement rapide de la microflore rhizosphérique de telle 
sorte que les microorganismes sont rapidement limités a une utilisation de 
l'énergie essentiellement pour leur maintenance. Cette description est assez 
conforme aux observations de BENNETT et LyNcH (1981,a) qui définissent un 
« potentiel de colonisation » de la rhizosphére; c’est le maximum de popu- 
lation microbienne qui peut étre maintenu en un moment donné autour de la 
racine. En culture gnotobiotique, ce potentiel apparait assez stable pour une 
espèce végétale définie et est indépendant de l’inoculum. Cette définition est 
assez proche de la « capacité biotique » d'un sol. Ce modèle fait aussi ressortir 
que la population rhizosphérique est nettement plus dépendante de l'exsuda- 
tion que des ressources du sol. Une relative indépendance de la microflore 
rhizosphérique vis-à-vis du milieu sol a déjà été mentionnée précédemment. 


Cependant, ce modèle ne prend pas en compte un certain nombre de 
phénomènes pourtant importants dans les conditions naturelles. La pro- 
duction de substrat dans la rhizosphère n'est probablement pas un phéno- 
mène continu comme nous l'avons montré au paragraphe 1, elle subit des 
fluctuations. Les unes sont irrégulières et fonction des variations de l'envi- 
ronnement de la plante, les autres sont régulées par les rythmes physiolo- 
giques de la plante. Dans l'équation mentionnée ci-dessus, l'élément le plus 
difficile à décrire est probablement l'énergie de maintenance des micro- 
organismes de la rhizosphère. BARBER et LyNcH (1977) ont montré que le nom- 
bre de bactéries de la rhizosphère par unité de poids de racine augmentait 
avec la croissance et l'âge des racines. Cependant, il existe très peu de don- 
nées permettant de déceler l'état d'activité de ces microorganismes, par 
exemple, le dégagement de CO, par unité de biomasse microbienne. ANDERSON 
et Domscx (1985, a, b) en essayant de déterminer la quantité de substrat néces- 
saire pour maintenir l’activité des microorganismes du sol à un niveau cons- 
tant ont montré que l'énergie de maintenance (m) d'organismes maintenus 
à une activité optimale était de 2 à 3 fois plus élevée que celle des organismes 
en dormance. Par contre, les organismes actifs dégagent environ 10 fois plus 


LA RHIZOSPHÈRE : SITE D'INTERACTIONS BIOLOGIQUES 377 


de CO, par unité de biomasse (q CO) que les organismes en dormance. Les 
auteurs concluent que, dans les microorganismes en dormance, une partie du 
CO, provient de l'utilisation de substrat endogène, c'est-à-dire de leur réserve. 
Il est vraisemblable que tous les microorganismes développés à partir des 
substrats racinaires ne sont pas au même niveau d'activité. Ils sont stimulés 
lors du passage de la pointe de la racine puis sont soumis à un changement 
et probablement à une réduction de substrat. L'activité microbienne consi- 
dérée dans les microsites de la rhizosphère est donc probablement très 
hétérogène. Il convient également de tenir compte de la capacité de certains 
microsites du sol à maintenir les microorganismes en survie avec de très 
faibles énergies de maintenance. Ces capacités ont été mises en évidence mais 
leur explication reste fragmentaire. Elles pourraient correspondre à certaines 
structures micromorphologiques fréquemment observées telles que les bac- 
téries ou les colonies de bactéries enveloppées dans une couche muqueuse et 
d'argiles plus ou moins orientées. VAN VEEN et al. (1984) ont montré que les 
sols argileux avaient une meilleure capacité de protection des microorganismes 
que les sols sableux. De telles microstructures sont souvent observées autour 
de la racine (LyNcx, 1982) et pourraient expliquer la survie des microorga- 
nismes dans la rhizosphère (MERCKX et MARTIN, 1987 ; BoTTNER ef al., 1988). 
Il serait également intéressant d'examiner le rôle du mucigel comme possi- 
bilité de réserve de maintenance. En définitive, à la biomasse microbienne sont 
liés des éléments tels que N, P et S dont il sera question dans le dernier 
paragraphe. Ils sont partiellement libérés à la mort des microorganismes, ils 
sont réutilisés par de nouvelles populations ou par la plante. La mobilité des 
éléments liés à la biomasse microbienne rhizosphérique est essentielle pour la 
nutrition minérale; ceci explique l'intérêt d'une meilleure connaissance de 
l'activité et des taux de renouvellement de ces organismes. 


En terme d'utilisation de substrat, des résultats intéressants, relative- 
ment récents, ont été obtenus dans l'étude du fonctionnement des réseaux 
de mycorrhizes en utilisant les mêmes techniques que celles qui permettent 
de suivre la distribution des assimilats dans la plante : les marquages courts 
au “C par assimilation de “CO,. Bien que les mycorrhizes soient générale- 
ment considérées comme des biotrophes stricts, c’est-à-dire nécessitant comme 
substrat des composés organiques simples qu'elles prélévent dans la racine, 
un certain nombre de travaux cités par COLEMAN et al. (1983) démontrent que 
parmi ces champignons certains sont toutefois capables d'utiliser des substrats 
plus complexes. Certaines ectomycorrhizes sont capables de produire des cel- 
luloses et d'utiliser la cellulose comme source de carbone. La signification éco- 
logique de ces données reste à être déterminée, mais elles indiqueraient que 
les mycorrhizes seraient non seulement des éléments de transport d'éléments 
mais aussi de décomposition, c’est-à-dire de mobilisation. Concernant la plante, 
il existe une interdépendance entre assimilation et développement mycorrhi- 
zien (SMUCKER et SAFIR, 1986). Des intensités lumineuses élevées, par exemple, 
favorisent le développement des mycorrhizes vésiculo-arbusculaires. Un rôle 
important dans cette interdépendance est évidemment joué par l’utilisation 
des assimilats. PANG et PAUL (1980) en comparant des légumineuses mycorrhi- 
zées et non mycorrhizées ont montré que 47% du "C fixé était transloqué 
vers les racines des plantes infectées et 37 % pour les plantes non infectées. 
Les racines mycorrhizées dégageaient deux fois plus de "CO, que les racines 
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non mycorrhizées (26 % contre 15%). Cependant l'association fongique n'a 
amélioré ni la croissance des plantes, ni la fixation de N,. Ces auteurs 
concluent que l'augmentation de l'assimilation due à l'amélioration de l'équi- 
libre de P dans la plante n'a fait que compenser les besoins énergétiques des 
mycorrhizes. Le coût énergétique de la mycorrhization est probablement 
élevé, en particulier Gans les plantes ligneuses. Mais sa signification écologique 
apparait assez clairement : le réseau mycilien est généralement plus développé 
dans les plantes a faible densité de racines fines que dans les plantes herba- 
cées. Le succès de l'infection des racines par les mycorrhizes est déterminé 
essentiellement par la déficience en P de la plante. La perméabilité des mem- 
branes cellulaires des racines de plantes déficientes en P semble jouer un 
rôle dans le processus. Les modifications qu’entrainent la présence des mycor- 
hizes sur la translocation dans les racines ont été examinées par LING-LEE et al. 
(1977). Ils ont montré sur des racines d’eucalyptus que l'établissement des 
mycorrhizes était accompagné d'une diminution importante de la production 
de mucigel dans la rhizosphère. Ceci fut interprété comme une déviation de 
la translocation vers les mycorrhizes. Elle signifierait que la mycorrhization 
est accompagnée d'une modification de la structure des populations micro- 
biennes dans la rhizosphère proche de la racine ou du rhizoplan. COLEMAN 
et al. (1983) utilisent le terme de « rhizosphère des mycorrhizes » pour dési- 
gner une association probablement interactive entre les mycéliums fongiques 
et des bactéries qui se développent autour d'eux. Par exemple, dans des 
litières, on a isolé des bactéries utilisant comme substrat l'oxalate de Ca** 
précipité autour des hyphes mycéliennes. 


L'extension de la rhizosphére à quelques cm au-delà des racines a égale- 
ment été mise en évidence par HELAL et SAUERBECK (1982) en terme de bio- 
masse ; elle a été mise en relation avec des activités phosphtasiques et des 
modifications dans l’extractibilité du P organique. Enfin, COLÉMAN et al. (1983) 
dans leur revue bibliographique présentent également des arguments qui 
démontreraient que le C fourni aux champignons ectomycorrhiziens n'est pas 
exclusivement utilisé par ceux-ci pour leur croissance et leur renouvellement. 
En effet, à partir de N minéral prélevé dans le sol, les mycéliums élabore- 
raient des composés du type glutamate et glutamine qui retourneraient dans 
la plante. 


Récemment, BROWNLEE et al. (1983) et READ ef al. (1985) ont montré que 
les mycorrhizes vésiculo-arbusculaires et les ectomycorrhizes pouvaient éta- 
blir un réseau mycélien qui interconnecterait les plantes d'une même espèce 
mais aussi d'espèces différentes. Les connexions interspécifiques seraient 
facilitées par la faible spécificité des mycorrhizes vis-à-vis de leurs hôtes. 
L'utilisation de “C montre que les assimilats circulent d'une plante à une 
autre par l'intermédiaire de ces systèmes de connexion. En effet, en marquant 
temporairement une plante à partir de “CO, ; ces auteurs ont retrouvé le 
traceur dans les plantes voisines : essentiellement dans leurs mycorrhizes et 
les racines et à un degré moindre dans les parties aériennes. Le sens du 
transfert des assimilats d'une plante à une autre est fonction du gradient de 
concentration. Des transferts de plantes ensoleillées vers des plantes artifi- 
ciellement ombragées ont en effet été observés. Ce phénomène a également 
été mis en évidence dans des communautés complexes en milieu naturel avec 
des transferts vers d’autres arbres d'espèces différentes et des buissons sur des 
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dispances de quelques mètres. Par des réseaux de ce type, les auteurs ont de 
plus montré au laboratoire des transferts d’H,O et font référence à des travaux 
démontrant des transferts de P entre plantes. En définitive, ces recherches 
démontrent l'existence de transferts d'éléments entre plantes d'une même 
communauté ; la liaison étant assurée par les mycéliums, en particulier ecto- 
mycorrhiziens dont la durée de vie est relativement longue. Cependant, la 
tâche essentielle dans un proche avenir sera de déterminer la signification 
écologique de ces données et leur importance dans l'écosystème. 


En définitive, des recherches actuelles se dégagent une tendance attribuant 
un rôle croissant au mycélium des champignons. Leur capacité de mobilisation 
des éléments du sol n'est pas démontrée avec certitude ; ce point sera abordé 
dans le chapitre suivant. Par contre, il devient de plus en plus clair qu'ils 
jouent un rôle de liaison entre la rhizosphère et le milieu extra-rhizosphé- 
rique, et entre les racines d'espèces intra et interspécifiques. 


D) Transferts d'éléments. 
Trois facteurs essentiels contribuent à la nutrition minérale des plantes : 


— La minéralisation des composés organiques ou la solubilisation des 
éléments minéraux. Le taux de minéralisation est fonction de la nature du 
matériel ou de son degré de protection ou de séquestration par les argiles ou 
par d'autres composés organiques. La minéralisation est essentiellement un 
phénomène endo- ou exo-enzymatique. 


— La capacité d'absorption des composés minéraux par les plantes ; elle 
s'exprime en termes de surfaces racinaires actives et de force d'absorption ou 
d'échange ionique. 


— Le troisième facteur relie les deux précédents ; il est défini par les 
mécanismes qui permettent la mobilité des ions dans le sol : les transferts 
de masse et la diffusion ionique. La diffusion ionique est le mécanisme prédo- 
minant dans la plupart des sols. 


Nye (1977) a examiné la réponse de l'absorption des plantes et de leur 
croissance à des variations de diffusion des éléments dans le sol tels que le 
potassium, l'ammonium, les phosphates et les nitrates. Ses calculs montrent 
que la diffusion des éléments en faible concentration (ce qui correspond à la 
plupart des sols des milieux nature!s) est beaucoup plus réduite que la capa- 
cité d'absorption des racines. I] en conclut que la faible diffusion des éléments 
vers la racine est un facteur limitant essentiel dans la nutrition minérale des 
plantes dans les sols. 


Face à cette situation, la stratégie d'adaptation des plantes s'exprime 
essentiellement de plusieurs manières : par une augmentation des capacités 
d'absorption, c'est-à-dire la quantité d'ions absorbés par unité de poids de 
racines, une augmentation de la capacité d'exploration du volume du sol, une 
stimulation de la minéralisation et de la solubilisation des éléments. CHAPIN 
(1980) dans sa revue bibliographique sur la nutrition minérale des plantes 
sauvages distingue en termes d'exploitation du sol par les racines et de capa- 
cité d'absorption deux types de stratégie. L'une est adaptée aux milieux fertiles 
caractérisés par des variations importantes de la concentration des éléments 
dans les solutions du sol. Les espèces liées à ces milieux répondent à cette 
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situation par une certaine aptitude à varier le rapport racines/parties aérien- 
nes et leur capacité d'absorption ionique par unité de poids de racines. L'autre 
est adaptée aux milieux peu fertiles qui sont caractérisés par des concen- 
trations ioniques en permanence faibles ; les transferts de masse des éléments 
deviennent négligeables et leur diffusion est réduite. Les espèces liées à ces 
milieux maximisent leur nutrition minérale essentiellement par le développe- 
ment d'un système racinaire important et par le recours aux mycorrhizes. La 
faible disponibilité des éléments du sol est également accompagnée d'une 
capacité photosynthétique réduite inhérente à ces espèces. En terme énergé- 
tique, le maintien d’un système racinaire important est compensé par un taux 
de renouvellement relativement réduit, et la longévité des racines explique- 
rait partiellement la relativement faible capacité d'absorption ionique par 
unité de poids de racine qui caractérise la plupart de ces plantes (CHAPIN, 
1980). Le pouvoir limité de ces espèces d'augmenter leur capacité d’absorp- 
tion expliquerait leur réponse médiocre en terme de production à la ferti- 
lisation minérale. 


Les mycorrhizes explorent des volumes de sol situé nettement au-delà 
des poils absorbants. Un débat fondamental reste cependant ouvert : elles 
sont susceptibles de prélever et de transporter H,0 ou des éléments tels que 
P mais il n'est pas prouvé d'une manière irréfutable qu'elles sont capables de 
mobiliser cet élément, c'est-à-dire de Je solubiliser ou de le minéraliser par 
des mécanismes spécifiques. Deux processus sont susceptibles d'intervenir : un 
prélèvement d'éléments préalablement minéralisés par l’activité enzymatique 
des microorganismes qui se trouvent dans les microvolumes exploités par 
les mycorrhizes, ou bien une activité enzymatique propre, liée aux mycorrhizes 
et apte à minéraliser des molécules organiques. BARLETT et LEWIS (1973) cités 
par COLEMAN et al. (1983) mentionnent l'existence de phosphatases acides de 
surface dans des ectomycorrhizes et des mycorrhizes vésiculo-arbusculaires 
aptes à solubiliser P à partir de composés organiques et inorganiques com- 
plexes. Ceci expliquerait la prolifération des mycéliums dans des microsites 
du sol riches en matière organique. On attribue également aux champignons 
mycorrhiziens un rôle dans la mobilisation des éléments, lié à leur capacité 
de produire des composés complexants tels que l'acide oxalique. Celui-ci en 
complexant des métaux ou des alcalino-terreux tels que Fe, Al ou Ca solubili- 
serait le phosphate associé. Dans ce même cas, mentionnons enfin le rôle des 
sidérophores, produits microbiens complexant le fer dans certains milieux et 
pouvant ainsi intervenir dans la nutriton minérale. 


Le bénéfice pour la plante des interactions mutualistes racines-mycor- 
rhyzes apparaît donc en premier au niveau de l'augmentation du volume de sol 
exploité en réponse à la faible mobilité des ions. I] convient d'y ajouter l'exis- 
tence probable de mécanismes propres de solubilisation et peut-être de miné- 
ralisation essentiellement pour P. Les mycorrhizes assurent ainsi le lien entre 
plantes supérieures. 


Depuis ces dernières années, un certain nombre d'équipes ont démontré 
l'existence d'un autre mécanisme de minéralisation en particulier de N qui est 
lié à l’activité rhizosphérique. Il découle de l'interaction entre plantes, bacté- 
ries, protozoaires et nématodes. McGILt et al, (1981) distinguent trois types 
de minéralisation du matériel organique du sol : 1. celle du matériel végétal, 
elle est généralement accompagnée d'une forte réorganisation, 2. celle des 
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composés humifiés, elle est lente, 3. «une minéralisation biologique » ; celle- 
ci résulte de Ja prédation des bactéries et, à un degré moindre, des champi- 
gnons par la mésofaune en particulier protozoaires et nématodes. Les proies : 
bactéries et champignons, ont un C/N faible (5 à 12). Celui des prédateurs est 
du même ordre. La prédation s'accompagne d'un dégagement important de 
CO,, ce qui dénote un rendement faible des mécanismes de transformation du 
matériel microbien en biomasse de protozoaires ou de nématodes (ANDERSON 
et al., 1981). Les examens au microscope font apparaître une ingestion des bac- 
tries avec une élimination dans les résidus de bactéries restées intactes et 
vivantes. Celles-ci peuvent représenter de 30 à 60% des bactéries ingérées. 
Un autre processus propre à certains nématodes consiste à vider les hyphes 
mycéliennes de leur contenu protoplasmique avec un stylet et à abandonner 
les mycéliums partiellement vidés. En terme de nutrient, l'essentiel de ces 
transformations consiste en une libération dans le sol, par excrétion, de com- 
posés azotés, en particulier NH,, de l’urée et des acides aminés. Cette libéra- 
tion de NH, ou de N facilement minéralisable n’est pas toujours nette, en 
particulier dans le cas des champignons ingérés par des nématodes. La libé- 
ration du N minéral ou sous des fermes organiques à faible poids moléculaire 
apparaît comme une élimination d'un excédent de N dû au faible rendement 
énergétique de la transformation. 


Ces processus ont été examinés d'une manière assez systématique par 
COLEMAN et al. (1975, 1977), Coe et al. (1978), Woops et al. (1982), et COTEAUX 
et al. (1986) en microcosmes gnobiotiques ; l'objectif était d'étudier l'effet 
de la prédation dans des systèmes de complexité croissante. Les conclusions 
de ces auteurs sont les suivantes : 1. la prédation est accompagnée d'un 
dégagement de CO,, cette stimulation de l'activité est d'autant plus impor- 
tante que le système est plus compiexe ; 2. elle est généralement accompagnée 
d'une minéralisation d'éléments teis que N et P; 3. la prédation est généra- 
lement accompagnée par la biodégradation de composés organiques relative- 
ment stables du sol. Globalement, la minéralisation biologique correspond 
donc à une accélération du cycle des éléments du sol. La prédation stimule 
le rajeunissement des populations microbiennes, il en résulte une activité et 
une diversité enzymatiques capables de biodégrader les molécules organiques 
du sol relativement stables ou protégées. ELIOTT et al. (1979), puis CLARHOLM 
(1984 et 1985) ont augmenté la complexité du système en y ajoutant des 
plantes. Il en résulte une augmentation de la teneur en N dans le matériel 
végétal (elle est multipliée par 2) où une augmentation du rendement. 


Bien que les ciliés, les flagellés et les amibes nues soient présents dans 
l'ensemble du sol, tous sont nettement plus abondants dans la rhizosphére 
(DARBYSHIRE et GRAEVES, 1967). En biomasse ou en nombre, le groupe le plus 
important est représenté par les amibes nues essentiellement prédatrices des 
bactéries. Sur ces constatations, ANDERSON et al. (1981), COLEMAN ef al. (1983) et 
CLARHOM (1985) ont proposé un modèle conceptuel du cycle des éléments en 
particulier de N lié à l'activité rhizosphérique. La production de substrat par 
la racine, au cours de sa croissance, induit une succession d'événements dans 
le sol péri-racinaire impliquant les bactéries et les protozoaires et qui aboutit 
à une minéralisation locale, proche de la racine, d'azote organique. Les bac- 
téries sont situées dans le sol à la surface des particules de matière organique 
avec généralement de faibles activités dues au manque de substrat utilisable. 
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Le passage de la pointe de la racine, en apportant dans le microvolume, 
durant un court moment, du substrat facilement minéralisable, stimule 
momentanément l’activité et le développement microbien. La diversité et l'acti- 
vité enzymatiques des bactéries ainsi stimulées provoque une minéralisation 
de l'azote de la matière organique du sol. L'augmentation de la concentration 
de CO, attire et active les protozoaires. La prédation entraîne une libération de 
NH, dans des zones en retrait de la coiffe de la racine où le développement des 
bactéries et la réorganisation de N sont freinés par épuisement du substrat. 


L’excés de NH, libéré au contact immédiat de la racine serait alors utilisé 
par la plante. Basé sur les données qui ont été exposées ci-dessus, ce modéle 
reste conceptuel. I] serait d’un intérét certain de démontrer son importance 
dans la rhizosphére et dans les conditions naturelles. 


Indépendamment des mécanismes, la question essentielle qui reste posée 
consiste 4 savoir si la rhizosphére est susceptible de provoquer un surcroit 
de minéralisation de N. Une réponse positive à cette question a été apportée 
par SALLIH ef al. (1987). Dans deux sols incubés avec du matériel végétal mar- 
qué au SN, une partie des échantillons a été incubée sans plantes, l’autre 
partie a été maintenue dans les mêmes conditions d'incubation mais avec des 
cultures successives de blé. Dans le sol nu, le rapport isotopique de N de la 
biomasse microbienne a augmenté durant les phases actives de la décompo- 
sition du matériel végétal puis, il est resté stable durant deux ans; cette sta- 
bilité est due au faible taux de renouvellement des microorganismes ceci étant 
confirmé par le faible dégagement de CO, et par une accumulation de nitrates. 
Le rapport isotopique de N des nitrates était identique 4 celui de N de la bio- 
masse microbienne : les nitrates résultent de la mort d’une partie des micro- 
organismes aprés épuisement du substrat. Dans les échantillons avec cultures 
successives de blé, aprés la période de forte activité, le rapport isotopique de 
N prélevé par les plantes avait diminué de la méme maniére. Cette diminu- 
tion dans la biomasse et dans la plante ne peut pas étre expliquée uniquement 
par une fixation non symbiotique de N,. Elle est vraisemblablement due à un 
surcroit de minéralisation de N natif du sol, c’est-a-dire de N organique rela- 
tivement stable. Cela montrerait que la racine mobilise effectivement un sur- 
croît de N du sol. BILLEs et al. (1986) ont montré dans des modèles expéri- 
mentaux qu'une culture de blé avait prélevé 5 fois plus de N que la quantité 
de N minéral accumulé durant le même temps dans le sol resté nu et incubé 
dans les mêmes conditions d'humidité et de température. 


En conclusion, autour de la racine se maintient une biomasse micro- 
bienne qui constitue une réserve importante d'éléments tels N et P, puisque la 
biomasse microbienne est riche en éléments biogènes. Une fraction de ces 
éléments provient de la réorganisation des éléments minéraux formés dans le 
sol extra-rhizosphérique. Mais un certain nombre de données indiquent qu'une 
partie de ces éléments ont été mobilisés à partir de la matière organique 
stable du sol sous l'action de la rhizosphére. Un certain nombre de problèmes 
fondamentaux se posent quant au devenir de ces éléments, en particulier, vis- 
à-vis de la nutrition minérale. 1. Les éléments biogènes accumulés dans la bio- 
masse microbienne sont libérés à la mort des microorganismes, ils sont alors 
partiellement minéralisés. Les sites de production de N minéral sont aussi des 
sites de forte demande en N, soit par les nouvelles populations de micro- 
organismes, soit par les racines. Ils constituent des zones de compétition pour 
l'azote entre microorganismes et plantes. La réorganisation est essentielle- 
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ment contrôlée par le substrat fourni par la plante en termes qualitatifs et 
quantitatifs. Il varie dans le temps et dans l'espace : l’exsudation, l’exfoliation 
et la formation de litière racinaire en sont les composantes essentielles. Il est 
donc important de connaître les paramètres qui contrôlent l’activité des micro- 
organismes dans la rhizosphère tels que leur vitesse de renouvellement, le 
rendement de l’utilisation des substrats, la prédation des bactéries ou cham- 
pignons par les protozoaires ou les nématodes, les mécanismes de protection 
des organismes qui assurent leur survie avec de faibles énergies de mainte- 
nance, etc. 2. Un autre point essentiel concerne la quantification des flux 
d'énergie et d'éléments dans les conditions naturelles en fonction des diffé- 
rentes stratégies des plantes. Ces stratégies s’exercent au niveau des assi- 
milats investis dans les racines en termes de longueur des racines, volume de 
sol exploité, maintien d'associations mycorrhiziennes, vitesse de renouvelle- 
ment, et maintenance. En terme de fourniture de substrats, elles s'expriment 
sous forme de variations dans l'exsudation, d’exfoliation et de litière racinaire. 


Le point essentiel à élucider est de déterminer, dans les milieux com- 
plexes, l'importance relative des différents mécanismes qui ont été mis en évi- 
dence dans la rhizosphère. Une formation herbacée à enracinement dense où 
les rhizosphères occupent un volume important de sol se comporte différem- 


ment qu'une formation ligneuse où les mycorrhizes participent à l'exploita- 
tion du sol. 


CONCLUSION 


L'exsudation, l'exfoliation ou la production de litière racinaire fournissent 
dans les microsites immédiats des racines des composés dont la plupart sont 
facilement utilisables comme substrat par les microorganismes. Il en résulte 
un développement de microflore et de microfaune quantitativement et quali- 
tativement différent de celui du sol non rhizosphérique et qui est contrôlé 
par l’activité des racines. I] s'exprime en nombre de germes, en éléments 
biogènes engagés dans la biomasse microbienne et en activité microbienne 
différente de l'activité extra-rhizosphérique. Il en résulte des modifications 
dans les taux de minéralisation de la matière organique du sol, dans le 
volume de sol exploité par les racines, dans les transferts des éléments miné- 
raux et dans l'environnement. Parmi les bénéfices pour la plante qui résultent 
de cette action, certains sont indéniables tels que l'augmentation de l’exploi- 
tation du sol par les mycorrhizes, la fixation de N,, l'amélioration de la péné- 
tration mécanique des racines grace au mucigel de la coiffe de la racine, l’amé- 
lioration du contact sol-racines pour le transfert des ions, le contrôle de la 
pénétration des métaux lourds, etc. D’autres effets de l’activité rhizosphé- 
rique sur le fonctionnement de la plante ne sont pas élucidés. En particulier, 
ceux qui concernent le contrôle par la plante du développement de germes 
pathogènes, soit par compétition au sein des populations microbiennes, soit 
par modification de l'environnement racinaire, soit encore par la production 
par la plante ou par les microorganismes de régulateurs de croissance 
(BENNETT et LyNncH, 1981, b). 


Au niveau des objectifs de la recherche, une attention particulière devra 
être portée à la signification écologique de l'interaction plantes-microorga- 
nismes en terme de stratégies adaptatives et des conséquences qui en résultent 
dans la dynamique des communautés complexes. 
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RÉSUMÉ 


Cet article d'introduction examine quelques données récentes en termes 
d'interactions entre organismes. La partie 1 concerne la racine comme source 
de substrat pour les microorganismes. Elle examine (1) la signification de l'exsuda- 
tion en termes de physiologie de la plante et de son environnement, (2) l'exfoliation 
racinaire et (3) la litière racinaire. La partie 2 est consacrée aux microorganismes 
de la rhizophère en nombre de germes, groupements fonctionnels, biomasse 
microbienne et activité. La partie 3 examine l'utilisation des ressources par les 
microorganismes et le rôle des mycorrhizes comme réseau de liaison entre les 
plantes. Enfin la partie 4 est consacrée aux transferts de nutrients à travers la 
rhizosphère, où quelques mécanismes spécifiques d'interactions biologiques sont 
examinés. 


SUMMARY 


The Rhizosphere: microsites of biological interactions 


This introductory paper deals with some recent data concerning the rhizosphere 
in terms of biological interactions. Section 1 deals with the roots as supply of 
ressources for the microorganisms: root litter production, root exfoliation and exuda- 
tion. The exudation is reviewed in relation to plant physiology and plant environment. 
Section 2 concerns the microorganisms: their number, functions, biomass and 
global activity. Section 3 deals with substrat utilization by the microbial orga- 
nisms and the mycorrhiza as interconnection network between plants. Section 
4 concerns the nutrient transfers troughout the rhizophere with the review of 
some specific microbial interactions. 
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